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Resumo 
 
Clusia L. é um gênero neotropical pertencente à Clusiaceae que compreende cerca 
de 400 espécies e cujos representantes apresenta uma grande diversidade em sua morfologia 
floral. Nas filogenias moleculares existentes até o momento para Clusia, alguns ramos possuem 
baixa sustentação, a exemplo do “clado Criuva”, que inclui as seções Brachystemon, Criuva, 
Criuvopsis, Havetiopsis, Quapoya e Oedematopus. Alguns problemas taxonômicos envolvem 
espécies pertencentes a este clado, por exemplo, a inserção de Clusia melchiorii na seção Criuva 
por alguns autores. Esta espécie, por conter néctar em suas flores e estaminódios sem 
anteródios, deveria ser incluída na seção Anandrogyne. Além disso, as espécies das seções 
Criuva e Anandrogyne, bem como Clusia flava (grupo Flava) não estão filogeneticamente 
próximas, mas a inclusão correta de espécies nessas seções muitas vezes é difícil devido à três 
fatores: (1) grande semelhança no androceu, (2) à ausência de secreção de resina e (3) a 
epiderme dos ramos geralmente descascar-se em anéis. Dessa forma, estudos complementares 
de anatomia floral, com ênfase no androceu, poderão ajudar a esclarecer as relações evolutivas 
do clado. Com isso, o presente trabalho objetivou (1) Comparar a morfologia e a anatomia das 
flores estaminadas de espécies pertencentes ao “clado Criuva”, à seção Anandrogyne e Clusia 
flava, (2) buscar caracteres morfoanatômicos que sejam diagnósticos para as seções ou 
subgrupos ainda não reconhecidos do “clado Criuva” e (3) identificar a estrutura secretora 
presente em espécies de Clusia pertencentes ao “clado Criuva”. Botões florais e flores 
estaminadas de 14 espécies pertencentes ao “clado Criuva”, uma espécie da seção Anandrogyne 
e Clusia flava foram coletados ou obtidos em herbário, fixados e montados em lâminas 
permanentes que foram analisadas utilizando-se microscopia de luz e microscopia eletrônica de 
varredura.  Clusia gundlachii (incertae sedis) estaria melhor posicionada na seção Havetiopsis 
devido à uma maior quantidade de caracteres semelhantes. Clusia flava (grupo Flava) e Clusia 
melchiorii (seção Anandrogyne) apresentaram características exclusivas (como distribuição de 
canais secretores nos estames), diferenciando-as das espécies da seção Criuva. A presença de 
canais secretores nos estames foi a característica que mais separou as seções e espécies e, 
consequentemente, demonstrou maior potencial para a explicação das relações entre as espécies 
do “clado Criuva”. As folhas e flores analisadas não apresentaram laticífero, mas sim canais 
secretores formados por um lúmen delimitado por uma camada de células epiteliais. A análise 
estrutural somada aos dados disponíveis na literatura sobre a composição química demonstram 
que Clusia não apresenta laticífero e sim canais secretores de resina e polissacarídeos, 
evidenciando que ao invés de látex, o exsudato presente nos diversos órgãos vegetativos e 
reprodutivos de Clusia trata-se de goma-resina.  
 
Palavras-chave: Anatomia comparada, biologia floral, estrutura secretora, filogenia.   
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Abstract 
 
Clusia L. (family Clusiaceae) is a neotropical genus with ca. 400 species and a high 
diversity floral morphology. In phylogenies for Clusia based in molecular data some branches 
have low support, such as those of “Criuva clade”, a group compound by sections 
Brachystemon, Criuva, Criuvopsis, Havetiopsis, Quapoya and Oedematopus. This clade suffers 
some taxonomic problems, as the insertion of Clusia melchiorii in section Criuva by some 
authors. Flowers of this species produce nectar and have staminodes with no antherodes, and 
thus should be included in the section Anandrogyne. Moreover, species of sections Criuva and 
Anandrogyne, as well as Clusia flava (that belongs to Flava group), are not phylogenetically 
related, but the correct inclusion of species in these sections is often difficult due to three 
factors: (1) great similarity in androecium, (2) lack of secretion of floral resin, and (3) the 
epidermis of young branches generally pilling in rings. Thus, further studies of floral anatomy, 
with emphasis on the androecium, may help to clarify the evolutionary relationships of clade. 
Thus, the present study aimed (1) to compare the morphology and anatomy of staminate flower 
of species belonging to the "Criuva clade", section Anandrogyne and Clusia flava, (2) to look 
for morphological and anatomical features that are diagnostic for sections or subgroups yet no 
recognized in the "Criuva clade", and (3) to identify the secretory structure of species belonging 
to "Criuva clade". Flower buds and staminate flowers of 14 species belonging to the "Criuva 
clade", section Anandrogyne and Clusia flava were collected or obtained in herbaria, fixed and 
mounted on permanent slides;  the slides were analyzed using light microscopy and scanning 
electron microscopy. Clusia gundlachii (incertae sedis) would be better positioned in section 
Havetiopsis due to a larger amount of similar characters. Clusia flava (Flava group) and Clusia 
melchiorii (section Anandrogyne) has unique characters (such as distribution of secretory canals 
in the stamens), distinguishing itself of species of section Criuva. The presence of secretory 
canals in the stamens was the character that most distinguished the sections and the species and 
consequently showed greatest potential for explaining the relationship between the species of 
the "Criuva clade". The leaves and flowers analyzed has no laticifers, having only secretory 
canals formed by a lumen delimited by a layer of epithelial cells. Structural analysis 
demonstrates that Clusia not have laticifers, but have secretory canals of resin and 
polysaccharides, showing that instead of latex, the exudate present in various reproductive and 
vegetative organs of Clusia it gum-resin. 
 
Keywords: Comparative anatomy, floral biology, secretory structure, phylogeny. 
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Introdução Geral 
 
Histórico taxonômico de Clusiaceae 
Clusiaceae está inserida no Clado Clusioide (ordem Malpighiales) (Stevens 2001). 
Este inclui cinco famílias: Bonnetiaceae, Calophylaceae, Clusiaceae s.s., Hypericaceae e 
Podostemaceae (APG III, 2009). Os membros terrestres desse clado, Bonnetiaceae, 
Calophylaceae, Hypericaceae e Clusiaceae s.s., eram nomeados de Clusiaceae s.l. (Guttiferae). 
Um estudo de filogenia molecular recentemente realizado por Ruhfel et al. (2011) constatou 
que o grupo formado pelas quatro famílias acima mencionadas seria parafilético, uma vez que 
Podostemaceae é grupo-irmão de Hypericaceae. Dessa forma, Bonnetiaceae, Calophylaceae, 
Hypericaceae e Clusiaceae s.s. foram elevadas à categoria de família e formam o clado 
Clusioide juntamente com Podostemaceae (Stevens 2001, Ruhfel et al. 2011). Apesar de serem 
famílias com características bastante heterogêneas, são sinapomorfias do clado: presença de 
xantonas, ductos secretores de resina e óvulos tenuinucelados (Ruhfel et al. 2011).  
Planchon & Triana (1860, 1862) e, posteriormente, Vesque (1893) foram pioneiros 
no conhecimento sobre Clusiaceae s.s.. A família apresenta cerca de 14 gêneros e 595 espécies 
e possui dois subclados fortemente sustentados, Clusieae e Garcinieae + Symphonieae (Stevens 
2001). Clusieae é caracterizada pela ausência de pérulas nos botões, é predominantemente 
dioica, apresenta androceu não fasciculado e cápsulas carnosas com sementes ariladas. 
Garcinieae + Symphonieae possuem androceu fasciculado e frutos indeiscentes do tipo baga 
(Stevens 2001, Stevens 2007, Ruhfel et al. 2011). Em Clusieae, existem dois gêneros que são 
fortemente sustentados como monofiléticos, Chrysochlamys e Clusia (Ruhfel et al. 2011), este 
último foco do presente trabalho. 
 
Morfologia e biologia floral de Clusia 
O gênero neotropical Clusia L. compreende mais de 250 espécies, podendo chegar 
a 400 (V. Bittrich, com. pess.; Lüttge & Duarte 2007). Apresenta diversas formas de vida, 
podendo ser hemiepífitas (muitas vezes estranguladoras), lianas, arbustos ou árvores. São 
consideradas plantas latescentes com folhas simples e filotaxia oposta decussada. As espécies 
de Clusia são em sua maioria dioicas, porém algumas espécies podem ser poligamomonoicas, 
apresentando flores pistiladas, estaminadas e hermafroditas na mesma planta (Bittrich & 
Amaral 1997, Stevens 2007). As inflorescências podem ser tirsóides, axilares ou terminais, às 
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vezes reduzidas a uma única flor (Bittrich & Amaral 1997). O gênero apresenta grande 
variedade na morfologia floral (ver Gustafsson & Bittrich 2003), especialmente do androceu 
(Engler 1888). Suas flores são em geral diclamídeas com 4-17 sépalas e 4-9 pétalas. Possuem 
de quatro a numerosos estames e/ou estaminódios que podem ser livres ou fundidos entre si em 
diversos graus. Os filetes podem ser bastante desenvolvidos, porém há espécies com anteras 
sésseis. Os frutos são cápsulas septífragas carnosas e as sementes possuem um arilo vermelho 
não vascularizado (Pipoly & Graff 1995, Gustafsson 2000, Stevens 2007, Gustafsson et al. 
2007). 
A variedade morfológica floral observada em Clusia é acompanhada por uma 
diversidade de agentes polinizadores: abelhas solitárias e eussociais, baratas, besouros, 
gorgulhos e moscas que visitam essas espécies em busca de resina, pólen ou néctar como 
recompensa (Armbruster 1984, Bittrich & Amaral 1996, Bittrich & Amaral 1997, Vlasáková et 
al. 2003). Apesar do gênero ainda ser pouco estudado, sabe-se que Clusia apresenta três 
características que são relativamente raras entre as angiospermas, como dioicia, presença de 
resina como recompensa para os polinizadores e polinização por engodo (Bittrich & Amaral 
1997). Dioicia é quando ocorrem indivíduos com flores de um único sexo (Oliveira & 
Maruyama 2014). As resinas florais são compostas por misturas de triterpenos (Armbruster 
1981) e são coletadas por abelhas fêmeas, solitárias e eussociais, que as utilizam na construção 
de seus ninhos (Armbruster 1984, Bittrich & Amaral 1996, Bittrich & Amaral 1997, Agostini 
et al. 2014). A resina como recompensa floral ocorre principalmente em três gêneros de 
angiospermas: Clusia, Clusiella (Calophyllaceae) e Dalechampia (Euphorbiaceae) (Armbruster 
1981). Algumas espécies de Clusia possuem flores estaminadas que oferecem resina, enquanto 
que flores pistiladas não a produzem, mas as suas semelhanças morfológicas garantem a 
visitação aos dois tipos florais, sendo esse processo de polinização denominado polinização por 
engodo (Pinheiro et al. 2014). A melhor compreensão desses eventos em Clusia pode fornecer 
novas perspectivas sobre ecologia e evolução sexual em plantas (Martins et al. 2007).  
Pouco se sabe sobre a anatomia e o desenvolvimento floral em Clusiaceae. O 
desenvolvimento do androceu nos gêneros Garcinia (Sweeney 2008) e Clusia mostra grande 
variabilidade (Stevens 2007) e ainda não está bem esclarecido. Gustafsson (2000) analisou a 
flor de Clusia gundlachii Stahl (incertae sedis no “clado Criuva”) e descreveu uma estrutura 
que chamou de corona. Essa corona está posicionada externamente aos estames e ao pistilo em 
flores estaminadas e pistiladas, respectivamente. O autor propôs que essa estrutura pode ter sido 
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derivada de pétalas ou de anéis de estaminódios, que também estão presentes em flores 
pistiladas de muitas espécies de Clusia.  
Um estudo de biologia da polinização verificou que baratas (Amazonina 
platystylata) eram polinizadores de Clusia aff. sellowiana Schltdl. em plantas da Guiana 
Francesa. Como recompensa floral, a planta secreta uma substância líquida não açucarada 
produzida no ápice floral e na base do ovário, mas os autores não deixam claro onde estão 
localizadas as estruturas secretoras, nem como a substância é secretada (Vlasáková et al. 2008). 
Estudos mais aprofundados podem auxiliar na caracterização das estruturas secretoras nessas 
flores. 
A secreção visível de resina nos estames em espécies de Clusia é uma característica 
muito importante para a classificação e filogenia do grupo. Essa resina é produzida e liberada 
no interior de canais secretores, delimitados por células epiteliais especializadas (Sá- Haiad et 
al. 2015). Um dos caracteres considerado mais evidente e conhecido na evolução de Clusia é a 
presença da secreção de resina, que pode ser facilmente observada até mesmo em materiais de 
herbário (Gustafsson et al. 2007).  
 
Morfologia e anatomia floral × Filogenia 
Estudos sobre a variação do androceu e o desenvolvimento de estames foram muito 
utilizados na determinação da relação entre os gêneros de Clusiaceae (Decraene & Smets 1991) 
e na classificação infragenérica de Clusia (Engler 1925). No entanto, estudos filogenéticos mais 
recentes demonstraram que algumas seções de Clusia definidas pela morfologia do androceu 
não se mostraram monofiléticas. Por outro lado, a sustentação de alguns ramos dessas filogenias 
é baixa (Gustafsson et al. 2007) e estudos mais aprofundados sobre desenvolvimento floral e 
anatomia do androceu podem mostrar-se úteis para o reconhecimento das seções em Clusia. 
Alguns dos ramos com baixa sustentação na filogenia molecular de Clusia fazem 
parte de um grupo de seções conhecido como “clado Criuva”.  Este é formado por Clusia 
gundlachii (incertae sedis) e Clusia lutea (incertae sedis) e pelas seções Brachystemon (três 
spp.), Criuva (25 spp.), Criuvopsis (três spp.), Havetiopsis (duas spp.), Quapoya (nove spp.) e 
Oedematopus (16 spp.). Devido à grande variação no androceu das espécies, as seções do 
“clado Criuva” foram anteriormente consideradas subseções da seção Criuva ou como gêneros 
distintos (Engler 1888, Vesque 1893, Maguire 1951). Apesar de existirem estudos filogenéticos 
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moleculares que incluem essas seções (Gustafsson & Bittrich 2008), ainda é necessário buscar 
novas evidências que sustentem sua monofilia.  
Diferentemente de grande parte das espécies de Clusia, as espécies deste clado não 
apresentam secreção de resina como recompensa floral, característica considerada uma 
sinapomorfia do grupo, oferecendo pólen como recompensa. Apesar de oferecer apenas pólen, 
as espécies desse grupo apresentam características importantes a serem estudadas, devido 
principalmente à grande variação da morfologia floral, especialmente em relação ao tamanho 
das flores e à forma da corola e do androceu. 
Casos como o “clado Criuva” necessitam de estudos complementares às filogenias 
moleculares, e, assim, os estudos de anatomia e desenvolvimento floral podem ser úteis para 
esclarecer relacionamentos filogenéticos. Tais estudos têm se mostrado úteis em vários grupos 
de plantas, como: Coranceae (Eyde 1967), Saxifragaceae (Bensel & Palser 1975a, b), 
Solanaceae (Armstrong 1986); Clusiaceae, Francoaceae e Greyiaceae (Decraene & Smets 1991, 
1999), Moringaceae, Motiniaceae (Decraene et al. 1998, 2000), Anacardiaceae, Burseraceae 
(Bachelier & Endress 2009), Clado Clusioide (Ruhfel et al. 2013). 
Existem alguns problemas taxonômicos envolvendo espécies do “clado Criuva”, 
por exemplo, a inserção de C. melchiorii Gleason na seção Criuva (Pipoly 1998). Esta espécie, 
por conter néctar em suas flores e estaminódios sem anteródios, deveria ser incluída na seção 
Anandrogyne Planch & Triana (V. Bitttrich, com. pess.). Além dessa espécie, outras incluídas 
por Pipoly (1998) na seção Criuva seriam melhor posicionadas na seção Anandrogyne (J. E. 
Nascimento-Jr, com. pess.). Segundo Gustafsson et al. (2007), as seções Criuva e Anandrogyne 
não são filogeneticamente próximas, mas a inclusão correta de espécies nessas seções muitas 
vezes é difícil devido à grande semelhança do androceu, à ausência de secreção de resina e ao 
fato da epiderme dos ramos geralmente descascar-se em anéis. Desta forma, estudos 
morfoanatômicos da flor poderiam ajudar na delimitação das seções do “clado Criuva”, 
separando-as da seção Anandrogyne e do “grupo flava” (sensu Hammel 1996), que também 
possuem características semelhantes às das espécies do “clado Criuva”, como flores dioicas e 
sem secreção de resina. 
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Justificativa e objetivos 
A maioria dos estudos filogenéticos atuais baseia-se em caracteres moleculares, 
principalmente por existir grande quantidade de caracteres que podem ser comparados, 
facilitando o entendimento da evolução e das relações entre as espécies. Por outro lado, muitos 
ramos dessas filogenias moleculares não possuem alta sustentação (Gustafsson et al. 2007) 
tornando a monofilia de alguns grupos ainda incerta. Dessa forma, alguns autores 
(Anacardiaceae - Wanna & Quinn 1991, Saururaceae e Piperaceae - Tucker & Douglas 1993, 
Fabaceae - Mansano et al. 2002, Passifloraceae - Krosnick & Freudenstein 2005) realizaram 
trabalhos nos quais utilizaram caracteres morfológicos e ontogenéticos para reconstruir ou 
aumentar a resolução de filogenias. Acredita-se que estudos complementares de anatomia floral 
poderão, dessa forma, ajudar a esclarecer as relações entre as seções do “clado Criuva” e entre 
as demais seções do gênero que apresentam características semelhantes.  
Além de potencialmente ajudar a esclarecer problemas nas filogenias de Clusia, o 
presente trabalho auxiliará na interpretação de estudos de biologia da polinização, atualmente 
em andamento no grupo de trabalho (parte da tese de doutorado do aluno José E. do Nascimento 
Júnior). Por não apresentarem estruturas secretoras ou outros órgãos especializados na atração 
de polinizadores claramente visíveis, o modo de polinização típico atribuído às espécies do 
“clado Criuva” tem sido a polinização por engano nas flores pistiladas (por exemplo, Correia 
et al. 1993). No entanto, Vlasáková et al. (2008) estudaram Clusia aff. sellowiana, uma espécie 
pertencente à seção Oedematopus, mais tarde descrita como Clusia blattophila (Vlasáková & 
Gustafsson 2011), na Guiana Francesa e afirmaram que as flores dessa espécie aparentemente 
secretam substâncias para atrair baratas. Portanto, estudos de anatomia floral nas espécies do 
“Clado Criuva” podem revelar a presença de estruturas que expliquem sistemas de polinização 
bem mais complexos do que se imaginava anteriormente. 
Diante disso, o presente trabalho teve como objetivos: 
(1) Comparar a morfologia externa e interna das flores estaminadas de espécies 
pertencentes ao “clado Criuva”, à seção Anandrogyne e Clusia flava,  
(2) buscar caracteres morfoanatômicos que sejam diagnósticos para as seções ou 
subgrupos ainda não reconhecidos do “clado Criuva” e  
(3) identificar as estruturas secretoras presentes nas folhas e flores estaminadas em 
Clusia obdeltifolia, C. melchiorii, C. burle-marxii, e C. diamantina.  
Os resultados obtidos foram organizados em dois capítulos: 
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Capítulo 1 – Morfologia das flores estaminadas de Clusia L. (Clusiaceae) 
pertencentes ao “clado Criuva”, seção Anandrogyne e grupo Flava: Novas evidências à 
taxonomia e filogenia do grupo 
Capítulo 2 – Canais secretores de resina em Clusia L. (Clusiaceae): uma 
abordagem morfoanatômica. 
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Capítulo 1: Morfologia das flores estaminadas de Clusia L. (Clusiaceae) pertencentes ao 
“clado Criuva”, seção Anandrogyne e grupo Flava: Novas evidências à taxonomia e 
filogenia do grupo 
 
Resumo 
A maioria das espécies de Clusia L. é dioica e apresenta grande variação 
morfológica floral, especialmente do androceu. Apesar da grande variação morfológica, ainda 
são poucos os estudos de morfologia e anatomia floral em Clusia. Além disso, existem 
problemas taxonômicos que envolvem o gênero e o “clado Criuva” e a filogenia do grupo 
apresenta baixo suporte em muitos ramos. Desta forma, o objetivo do presente trabalho foi 
descrever a morfologia e a anatomia das flores estaminadas de 14 espécies de Clusia 
pertencentes ao “clado Criuva”, comparando-as entre suas sete seções e entre espécies 
pertencentes à seção Anandrogyne e grupo Flava. Botões florais em diferentes estádios de 
desenvolvimento e flores em antese foram processados para análises em microscopia de luz e 
eletrônica de varredura. As flores das espécies analisadas apresentaram morfologia e anatomia 
floral semelhantes, sendo que as principais diferenças encontradas entre as seções e espécies do 
clado foram ocorrência de estômatos nas sépalas e pétalas, ocorrência e distribuição de canais 
secretores nos estames e distribuição de drusas em todos os verticilos florais.  Clusia gundlachii 
(incertae sedis) estaria melhor posicionada na seção Havetiopsis devido à uma maior 
quantidade de caracteres florais semelhantes. Clusia flava (grupo Flava) e Clusia melchiorii 
(seção Anandrogyne) apresentaram características exclusivas (como presença de canais nos 
estames), diferenciando-as das espécies da seção Criuva. A quantidade e distribuição de canais 
secretores nos estames foram características com maior potencial para a explicação das relações 
entre as espécies do “clado Criuva”. Conclui-se que as características anatômicas encontradas 
em flores estaminadas podem ser usadas para separar e caracterizar os grupos estudados e ajudar 
a inferir possíveis relações filogenéticas do “clado Criuva” e possivelmente do gênero Clusia. 
 
Palavras-chave: Estrutura secretora, morfoanatomia floral, relações filogenéticas. 
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Structural aspects of staminate flowers of Clusia L. (Clusiaceae) belonging to the "Criuva 
clade", section Anandrogyne and Flava Group: new evidence on the taxonomy and 
phylogeny of the group 
 
Abstract 
Most species of Clusia L. are dioecious and have large variation in floral 
morphology, especially in the androecium. Despite the large morphological variation, there are 
few morphological and anatomical studies in flowers of Clusia. In addition there are taxonomic 
problems involving the genus and the "Criuva clade", and phylogenies of the group has low 
support in many branches. Thus, the aim of this study was to describe the morphology and 
anatomy of the staminate flowers of 14 species of Clusia belonging to the "Criuva clade", 
comparing between the sections and between species belonging to section Anandrogyne and 
Flava group. Flower buds at different stages of development and staminate flowers were 
processed for analysis by light microscopy and scanning electron microscopy. The flowers of 
analyzed species have similar floral morphology and anatomy, and the main differences 
between the sections and species of the clade were the presence of stomata in the sepals and 
petals, presence and distribution of secretory canals in the stamens and distribution of druse in 
all whorls floral. Clusia gundlachii (incertae sedis) would be better positioned in section 
Havetiopsis due to a larger amount of similar characters. Clusia flava (Flava group) and Clusia 
melchiorii (section Anandrogyne) has unique characters (such as distribution of secretory canals 
in the stamens), distinguishing itself of species of section Criuva. The presence of secretory 
canals in the stamens was the character that showed greatest potential for explaining the 
relationship between the species of the "Criuva clade", since there is great variation in the 
amount and distribution of canals between sections. Based on these results, is concluded that 
the anatomical features found in staminate flowers could differ and separate the groups and help 
to infer possible phylogenetic relationships of the "Criuva clade", and possibly in the genus 
Clusia. 
 
Keywords: secretory structure, floral morphoanatomy, phylogenetic relationships. 
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Introdução 
O gênero Clusia L. compreende de 250 a 400 espécies que se distribuem 
principalmente em regiões neotropicais (V. Bittrich, com. pess.; Lüttge & Duarte 2007). 
Apresenta diversas formas de vida como hemiepífitas, lianas, arbustos e árvores e um exsudato 
leitoso na maioria dos órgãos da planta, como os demais representantes de Clusiaceae (Bittrich 
& Amaral 1997). 
As espécies de Clusia são em sua maioria dioicas, porém algumas podem ser 
polígamo monoicas, apresentando flores pistiladas, estaminadas e hermafroditas na mesma 
planta (Bittrich & Amaral 1997, Stevens 2007). Clusia apresenta grande variação morfológica, 
principalmente do androceu, podendo apresentar flores com muitos ou poucos estames, 
variados graus de fusão do filete, formas variadas do conectivo, além de secreção de resina em 
diversas posições na flor e diferentes tipos de recompensa floral ao polinizador, como resina, 
néctar ou pólen (Armbruster 1984, Bittrich & Amaral 1997, Stevens 2001). Apesar da grande 
variabilidade em suas flores, ainda existem poucos estudos de morfologia floral em Clusia. 
Vesque (1893), em sua obra Epharmosis, foi um dos pioneiros a utilizar a anatomia foliar em 
suas descrições. Gustafsson (2000) realizou um estudo comparativo de morfologia e anatomia 
floral de algumas espécies, destacando Clusia gundlachii, espécie com morfologia bastante 
diferenciada no gênero. Vlasáková et al. (2008) realizaram estudo de biologia floral em Clusia 
sellowiana no qual descrevem a morfologia e anatomia floral da espécie enfatizando o sistema 
de polinização. Os autores descrevem uma estrutura presente em flores estaminadas e pistiladas 
que secreta uma substância, alimentando as baratas Amazonina platystylata que a polinizam. 
Porém, tanto a estrutura quanto a substância não foram claramente descritas. Em estudos mais 
recentes, Sá-Haiad et al. (2015) realizaram um trabalho sobre o desenvolvimento e a estrutura 
do androceu e a secreção de resina em Clusia fluminensis Planch. & Triana e C. laceolata 
Cambess., duas espécies de flores resiníferas. 
Estudos filogenéticos moleculares demonstraram que algumas seções de Clusia, 
definidas pela morfologia do androceu, não se mostraram monofiléticas (Gustafsson & Bittrich 
2003). Por outro lado, a sustentação de alguns destes ramos, pela filogenia molecular, é baixa 
(Gustafsson et al. 2007) e estudos mais aprofundados sobre desenvolvimento floral e anatomia 
do androceu podem contribuir para o reconhecimento de seções em Clusia. 
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Alguns dos ramos com baixa sustentação na filogenia molecular fazem parte de um 
grupo de seções conhecido como “clado Criuva”. O “clado Criuva” é representado pelas 
espécies de Clusia que não apresentam secreção de resina como recompensa floral, oferecendo 
pólen ou possivelmente outras recompensas (V. Bittrich, com. pess.). Essa característica 
também é compartilhada com as espécies pertencentes à seção Anandrogyne e grupo Flava, 
porém esses grupos não são proximamente relacionados na atual filogenia molecular 
(Gustafsson et al. 2007). 
O “clado Criuva” é formado por Clusia gundlachii (incertae sedis), Clusia lutea 
(incertae sedis) e pelas seções Brachystemon (três spp.), Criuva (25 spp.), Criuvopsis (três 
spp.), Havetiopsis (duas spp.), Quapoya (nove spp.) e Oedematopus (16 spp.) (Pipoly et al. 
1998). Devido à grande variação no androceu das espécies, as seções deste clado foram 
anteriormente consideradas subseções da seção Criuva ou como gêneros distintos (Engler 1888, 
Vesque 1893, Maguire 1951). Apesar de existirem estudos filogenéticos que incluem essas 
seções, ainda são necessários novos trabalhos para buscar características que sustentem sua 
monofilia. Com isso, o objetivo do presente trabalho foi descrever a morfologia externa e 
interna das flores estaminadas de 14 espécies de Clusia pertencentes ao “clado Criuva”, 
comparando-as entre suas seções e entre espécies pertencentes à seção Anandrogyne e grupo 
Flava. 
 
Material e métodos 
Flores em antese e botões de 16 espécies de Clusia pertencentes ao “clado Criuva”, 
seção Anandrogyne e grupo Flava foram coletados entre os meses de abril de 2014 e fevereiro 
de 2015. Os materiais testemunhos foram depositados no herbário UEC na Unicamp (Tabela 
1). Algumas das espécies do “clado Criuva” ocorrem na Amazônia, Guiana Francesa e Porto 
Rico e, devido ao pouco tempo e impossibilidade de coleta nesses locais, foram utilizados 
materiais de herbário, cujas flores foram reidratadas de acordo com o protocolo de Smith & 
Smith (1942) (Tabela 2). 
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Tabela 1 – Lista das espécies de Clusia L. que foram coletadas, fixadas e 
herborizadas, com os respectivos números de registro. 
Seção Espécie Voucher Local de Coleta 
Criuva C. burle-marxii Bittrich S. M. Costa 1281 
Parque Nacional Chapada Diamantina, Mucugê - 
BA 
Criuva 
C. criuva Cambess spp. 
criuva 
A. C. Alencar 132 
 
Campus da Universidade Federal dos Vales do 
Jequitinhonha e Mucuri, Diamantina - MG 
Criuva C. fragans Gardner 
J. E. Nascimento-Jr 
02-04/14 
Parque Nacional Serra dos Órgãos, Teresópolis - 
RJ 
Quapoya 
C. sipapoana (Maguire) 
Pipoly 
J. E. Nascimento-Jr 19-
11/13 
Assunção do Içana, São Gabriel da Cachoeira - 
AM 
Oedematopus C. sellowiana Schltdl. J. E. Nascimento-Jr 130 Pirambú - SE 
Oedematopus 
C. ucamira Nascimento-Jr & 
Bittrich, nom. ined. 
J. E. Nascimento-Jr 03-
11/13 
Reserva Ducke, Manaus - AM 
Incertae sedis 
C. lutea Nascimento-Jr & 
Bittrich, nom. ined. 
J. E. Nascimento-Jr sn Reserva Ducke, Manaus - AM 
Anandrogyne C. melchiorii Gleason A. C. Alencar 147  
Parque Nacional Chapada Diamantina, Palmeiras 
- BA 
Grupo Flava C. flava Jacq. M. C. E. Amaral 32 Fazenda Santa Elisa, Campinas - SP 
 
 
Tabela 2 – Lista de espécies de Clusia L. que foram reidratadas para análise com 
respectivos números de registro. 
Seção Espécie Voucher 
Havetiopsis C. flavida (Benth) Pipoly Wijininga 657 
Quapoya C. hammeliana (Maguire) Pipoly 
Pliilipson et al. 1547, Maguire et al. 41797, 
Schunke 197 
Criuvopsis C. amazonica Planch. & Triana Sothers et al. 287 
Criuvopsis C. martiana Engl. 
Bentacur et al. 9761, 
Maguire & Wundack 34708 
Brachystemon C. penduliflora Engl. Mori et al. 20194 
Brachystemon C. spathulifolia Engl. Maguire & Wundack 34574, 34556 
Incertae sedis C. gundlachii Stahl Struwe & Specht 1134 
Anandrogyne C. melchiorii Gleason Sano et al. 14576 
 
28 
 
 
 
 
Microscopia Eletrônica de Varredura 
A superfície de flores estaminadas e botões florais em diversos estádios de 
desenvolvimento foi examinada em microscópio eletrônico de varredura. Para tal, o material 
foi fixado em solução de Karnovsky (Karnovsky, 1965), desidratado em série etanólica e seco 
em ponto crítico com CO2 no equipamento Balzers modelo CPD 030. Em seguida, o material 
foi montado em suportes metálicos e recoberto com ouro coloidal por 220 segundos no 
equipamento Bal-Tec modelo SCD 050. A análise e o registro eletromicrográfico foram 
realizados ao microscópio eletrônico de varredura Jeol JSM 5800 LV operado a 10 kV. 
 
Microscopia de Luz 
As amostras coletadas foram fixadas em solução de Karnovsky (Karnovsky, 1965) 
desidratadas em série etanólica e infiltradas com resina plástica (Leica Historesin®). A seguir, 
foram seccionadas nos planos longitudinal e transversal em micrótomo rotativo manual 
(Leica®). As secções, com 5 a 7 µm de espessura, foram coradas com azul de toluidina 0,05% 
(Sakai, 1973) em tampão fosfato e citrato pH 4,5 e montadas em resina sintética “Entellan®” 
(Merck®). Para a documentação dos resultados foi realizada a captura de imagens usando 
câmera de vídeo Olympus DP71 acoplada ao microscópio Olympus BX 51.  
 
 
Resultados 
- Morfologia geral do “clado Criuva” 
Suas flores são relativamente pequenas (ca. 2 a 10 mm de diâmetro), exceto as da 
seção Criuva (Fig. 1 A), actinomorfas, diclamídeas, heteroclamídeas, dialissépalas, dialipétalas 
e a prefloração é do tipo imbricada. A corola pode apresentar cores diversas, tais como branca, 
amarela, creme ou rosada, como em Clusia ucamira (Fig. 1 C). As pétalas são frequentemente 
espessas e apresentam-se algumas vezes quase fechadas, mesmo após a antese, como observado 
em C. flavida (Fig. 1 B). As flores estaminadas podem apresentar de quatro a 120 estames 
(ocasionalmente mais numerosos nas seções Brachystemon e Criuva), com anteras basifixas 
rimosas, ausência de secreção externa de resina floral, presença de pistilódio muito reduzido e 
papiloso.  
 
-Morfologia e anatomia floral das Seções do “clado Criuva” 
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- Seção Criuva Benth. & Hook (Clusia criuva ssp. criuva, Clusia fragans, Clusia 
burle-marxii) (Fig. 1 A) 
 
Morfologia externa 
As flores são pentâmeras, com tamanho variando de 2 a 4 cm de diâmetro, 
apresentando-se maiores em C. fragans (5 a 7 cm de diâmetro), pétalas brancas ou creme, não 
carnosas e cartáceas quando secas. As flores estaminadas da seção Criuva são caracterizadas 
por apresentarem muitos estames (cerca de 40, ocasionalmente 120 em C. fragrans).   
Anatomia 
Cálice – As sépalas de todas as espécies estudadas da seção Criuva apresentam 
epiderme uniestratificada composta por células recobertas por cutícula espessa, sem estômatos, 
exceto em C. burle-marxii que apresentou estômatos na superfície abaxial (Fig. 2 A). A 
epiderme de C. fragans foi a única a apresentar conteúdo fenólico na superfície adaxial. O 
mesofilo é parenquimático, apresentando espaços intercelulares conspícuos, podendo ser mais 
compacto em C. criuva, e feixes vasculares colaterais (Fig. 2 B). Todas as espécies apresentam 
células com conteúdo fenólico, principalmente próximo aos feixes vasculares. Também 
apresentam canais secretores e drusas dispersos, sendo os canais secretores distribuídos 
principalmente na camada subepidérmica abaxial de C. burle-marxii e as drusas mais escassas 
na mesma. 
Corola – As espécies estudadas apresentam pétalas com epiderme uniestratificada, 
sem estômatos. Clusia fragans e C. burle-marxii apresentam grande quantidade de conteúdo 
fenólico nas células epidérmicas (Fig. 2 C). O mesofilo é parenquimático, com espaços 
intercelulares conspícuos e feixes vasculares colaterais. Apresentam canais secretores 
distribuídos principalmente na camada subepidérmica da superfície abaxial de C. fragans e C. 
burle-marxii e drusas dispersas, escassas em C. burle-marxii (Fig. 2 D). 
Androceu – Os estames são constituídos por filetes livres, exceto em C. criuva que 
apresenta filetes brevemente fundidos na base (Fig. 2 E). A epiderme é uniestratificada. O 
mesofilo é constituído por feixe vascular e células parenquimáticas. Canais secretores estão 
dispersos em todo o filete e na camada subepidérmica do conectivo (Fig. 2 F). As anteras 
apresentam duas tecas biloculadas, com deiscência rimosa. Drusas estão distribuídas em toda a 
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extensão do estame, sendo frequente na região do estômio e ao redor dos microsporângios (Fig. 
2 G). 
Gineceu – todas as espécies da seção apresentaram pistilódio papiloso pouco 
desenvolvido, formado por epiderme uniestratificada e mesofilo parenquimático com algumas 
drusas dispersas (Fig. 2 H). 
 
- Seção Havetiopsis (Planch. & Triana) Pipoly (Clusia flavida) (Fig. 1 B) 
 
Morfologia externa 
As flores são tetrâmeras, com cerca de 2 a 4 mm de diâmetro, pétalas amarelas a 
creme. As flores estaminadas possuem quatro estames de coloração creme, com ápice 
emarginado nas anteras. A flor em antese encontra-se aberta apenas por um pequeno espaço no 
ápice, conferindo às flores um aspecto de botão floral. 
Anatomia 
Cálice - As sépalas são delgadas com epiderme uniestratificada e sem estômatos. O 
mesofilo é parenquimático e apresenta drusas e canais secretores dispersos. Os feixes vasculares 
são colaterais. 
Corola – As pétalas apresentam epiderme uniestratificada com células com 
conteúdo fenólico e estômatos na superfície adaxial. O mesofilo é espesso e constituído por 
células parenquimáticas com espaços intercelulares, feixes vasculares colaterais, células com 
compostos fenólicos, canais secretores na camada central do mesofilo e raras drusas no ápice 
da pétala (Fig. 3 A, B, C). 
Androceu - Os estames possuem epiderme uniestratificada. O mesofilo é 
constituído por células parênquimáticas e feixe vascular. Os canais secretores estão ausentes 
tanto nos filetes quanto nas anteras (Fig. 3 D, E). As drusas estão distribuídas pelo conectivo e 
ao redor dos microsporângios e no estômio. Cada microsporângio possui uma camada de células 
do tapete, uma camada de endotécio e quatro a cinco camadas de células com espessamento de 
parede externas ao endotécio. Tanto o endotécio quanto essas outras camadas de células, ao 
contrário do que ocorre comumente em diversas espécies, estão voltadas para o conectivo e não 
para o lado onde os microsporângios se abrem. Na porção do estômio, cada microsporângio é 
composto apenas por duas camadas, sendo uma camada fina de células do tapete e uma camada 
de epiderme, não apresentando camada de endotécio distinta (Fig. 3 F, G, H). 
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Gineceu – Não foi observado pistilódio nessa espécie. 
 
- Seção Quapoya (Aubl.) Pipoly (Clusia sipapoana, Clusia hammeliana)  
 
Morfologia externa 
Suas flores são pentâmeras, com cerca de 4 a 5 mm de diâmetro e pétalas creme. 
As flores estaminadas possuem 10 estames unidos em uma estrutura parecida com um guarda-
chuva, formando uma coluna, com estaminódios centrais que são livres no ápice, com um 
pistilódio central abaixo dos estaminódios. C. hammeliana difere de C. sipapoana por conter 
anteras maiores e recurvadas. 
Anatomia 
Cálice - As sépalas são delgadas com epiderme uniestratificada. Clusia hammeliana 
não apresentou estômatos na epiderme, enquanto que C. sipapoana apresentou estômatos na 
superfície abaxial. Esta, também apresentou grande quantidade de drusas na epiderme adaxial. 
O mesofilo é parenquimático, com pouco (C. hammeliana) ou nenhum (C. sipapoana) espaço 
intercelular, feixes vasculares colaterais, grande quantidade de canais secretores e drusas (Fig. 
4 A, B). 
Corola – As pétalas apresentam epiderme uniestratificada com células 
quadrangulares, com raros estômatos na superfície adaxial de ambas as espécies. O mesofilo de 
C. sipapoana é homogêneo e constituído por células parenquimáticas justapostas, feixes 
vasculares colaterais, canais secretores distribuídos no centro e drusas, enquanto que em C. 
hammeliana o mesofilo apresenta arranjo dorsiventral com a camada adaxial composta por 
células parenquimáticas justapostas, onde se distribuem feixes vasculares colaterais, drusas na 
camada subepidérmica e canais secretores. A camada abaxial é formada por células 
parenquimáticas com espaços intercelulares, canais secretores e drusas (Fig. 4 C). 
Androceu – Os estames apresentam filetes e anteras fusionadas, formando um 
sinândrio (Fig. 4 D). A epiderme é uniestratificada e o mesofilo é formado por células 
parenquimáticas, pequenas e justapostas, e por feixe vascular. Apresentam idioblastos com 
conteúdo fenólico e canais secretores posicionados no ápice dos filetes, anteras e anteródios 
(Fig. 4 E). Poucas drusas se distribuem principalmente nas camadas ao redor dos 
microsporângios e estômio.  
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Gineceu – Apresentam pistilódio muito reduzido, formado por epiderme 
uniestratificada e mesofilo parenquimático com drusas (Fig. 4 F). 
  
- Seção Oedematopus (Planch. & Triana) Pipoly (Clusia ucamira, Clusia 
sellowiana) (Fig. 1 C, D) 
 
Morfologia externa 
As flores são tetrâmeras, com 4 a 5 mm de diâmetro em C. ucamira e 8-10 mm em 
C. sellowiana, pétalas patentes a suberetas de coloração creme em C. sellowiana e eretas de 
coloração rosada em C. ucamira. Os estames possuem coloração creme e anteras com ápice 
truncado, e são oito em C. ucamira e 12 em C. sellowiana. Os estames de C. ucamira são 
brevemente fundidos na base, ficando mais estreito no centro e alargando nas anteras, enquanto 
que C. sellowiana apresenta filetes livres e bastante alargados, ficando mais estreitos nas anteras 
(Fig. 5 E, F). 
Anatomia 
Cálice – As sépalas apresentam epiderme uniestratificada e arredondadas com 
cutícula espessa na superfície abaxial. Não há estômatos. O mesofilo é parenquimático, com 
espaços intercelulares e feixes vasculares colaterais, apresentando canais secretores dispersos e 
drusas distribuídas nas camadas subepidérmicas, em C. ucamira predominante na camada 
subepidérmica adaxial (Fig. 5 A, B). 
Corola – As pétalas apresentam epiderme uniestratificada, com células 
arredondadas em C. sellowiana e quadrangulares em C. ucamira, ambas com cutícula espessa 
na superfície abaxial (Fig. 5 C, D). As duas espécies apresentam estômatos na superfície 
adaxial, porém C. sellowiana também apresenta estômatos na superfície abaxial. O mesofilo é 
constituído por células parenquimáticas isodiamétricas com espaços intercelulares, feixes 
vasculares colaterais, canais secretores dispersos e raras drusas nas camadas subepidérmicas de 
C. uncamira e mais próximas da superfície adaxial em C. sellowiana. 
Androceu – A epiderme é uniestratificada. C. sellowiana apresenta estômatos na 
base dos filetes, voltados para o centro da flor (Fig. 5 G). O mesofilo é parenquimático, com 
células justapostas e feixe vascular, com canais secretores ausentes em C. ucamira e pouco 
frequentes em C. sellowiana e drusas distribuídas por todo o tecido parenquimático do 
conectivo, em volta dos microsporângios e na camada epidérmica do estômio. 
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Gineceu – presença de pistilódio com epiderme uniestratificada com compostos 
fenólicos, papilosa, pouco desenvolvida, sem óvulos e mesofilo parenquimático sem drusas 
(Fig. 5 H). 
 
- Seção Brachystemon Engl. (Clusia spathulifolia, Clusia penduliflora) 
 
Morfologia externa 
A corola é pentâmera, o cálice possui de cinco a nove sépalas, e as flores 
estaminadas possuem 30-60 estames (média de 40 em C. penduliflora e 50 em spathulifolia). 
Anatomia 
Cálice – As sépalas são delgadas com epiderme uniestratificada, com cutícula 
espessa na superfície abaxial. Há estômatos apenas na superfície abaxial de C. penduliflora. O 
mesofilo é parenquimático e homogêneo, com feixes vasculares colaterais, muitos canais 
secretores distribuídos no centro do mesofilo e drusas distribuídas na camada subepidérmica 
abaxial em C. penduliflora (Fig. 6 A), enquanto que em C. spathulifolia as drusas distribuem-
se em ambas as camadas subepidérmicas e apresenta células com conteúdo fenólico nas 
camadas da superfície abaxial. 
Corola – As pétalas apresentam epiderme uniestratificada com células fenólicas (C. 
penduliflora). Estômatos estão presentes apenas na superfície adaxial de C. penduliflora. O 
mesofilo é constituído por células parenquimáticas sem espaços intercelulares e feixes 
vasculares colaterais. Apresentam grande quantidade de canais secretores, que ocupam quase 
todo o mesofilo e células com conteúdo fenólico, principalmente nas camadas subepidérmicas 
de C. penduliflora (Fig. 6 B, C). Drusas se distribuem nas camadas subepidérmicas de ambas 
as espécies. 
Androceu – Os estames apresentam filetes alargados e fusionados entre si, com 
anteras livres (Fig. 6 D). A epiderme é uniestratificada e o mesofilo é parenquimático com feixe 
vascular, apresentam grande quantidade de drusas, distribuídas nas células parenquimáticas do 
filete e conectivo, em volta dos microsporângios e camada epidérmica do estômio. Os canais 
secretores estão presentes e distribuídos no mesofilo do filete e do conectivo de C. penduliflora 
e ausentes no mesofilo do conectivo de C. spathulifolia (Fig. 6 E, F). 
Gineceu – Não foi visualizado pistilódio nas espécies. 
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- Seção Criuvopsis Planch. & Triana (Clusia amazonica, Clusia martiana) (Fig. 1 
E) 
 
Morfologia externa  
As flores são pentâmetas, com pétalas creme a amareladas. As flores estaminadas 
possuem 20-40 estames com anteras truncadas no ápice. 
Anatomia 
Cálice – As sépalas são delgadas com epiderme uniestratificada e sem estômatos. 
O mesofilo é parenquimático com poucos espaços intercelulares, feixes vasculares colaterais, 
canais secretores dispersos e drusas dispersas em C. martiana e na camada subepidérmica 
abaxial em C. amazonica. 
Corola – As pétalas apresentam epiderme uniestratificada com células 
arredondadas, com conteúdo fenólico em de C. amazonica. Esta espécie também foi a única 
que apresentou estômatos na superfície adaxial. O mesofilo é constituído de células 
parenquimáticas, com feixes vasculares colaterais, com canais secretores dispersos e drusas 
dispersas em C. martiana e distribuídas na camada subepidérmica abaxial em C. amazonica 
(Fig. 7 A, B). 
Androceu – Os estames possuem filetes alargados, brevemente fundidos em C. 
martiana e livres em C. amazonica (Fig. 7 C, D). A epiderme é uniestratificada e apresenta 
conteúdo fenólico em C. amazonica. O mesofilo é parenquimático, com feixe vascular, canais 
secretores tanto nos filetes quanto no conectivo e drusas presentes no estômio e ao redor dos 
microsporângios (Fig. 7 E). 
Gineceu – Pistilódio não foi observado em C. martiana e é pouco desenvolvido 
em C. amazonica com epiderme uniestratificada e mesofilo parenquimático (Fig. 7 F). 
 
- Espécies incertae sedis 
 
- Clusia lutea (Fig. 1 F) 
 
Morfologia externa 
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As flores são tetrâmeras ou pentâmeras, com cerca de 7 a 8 mm de diâmetro, com 
pétalas patentes e amarelas. As flores estaminadas possuem 9 a 12 estames amarelos fortemente 
recurvados (Fig. 8 A, B). 
Anatomia 
Cálice – As sépalas possuem epiderme uniestratificada sem estômatos. O mesofilo 
é constituído por células parenquimáticas, com espaços intercelulares e feixes vasculares 
colaterais, com drusas e canais secretores dispersos (Fig. 8 C). 
Corola – As pétalas são constituídas de epiderme uniestratificada e apresentam 
grande quantidade de estômatos na superfície adaxial. O mesofilo é constituído por parênquima 
com espaços intercelulares e feixes vasculares colaterais, com grande quantidade de canais 
secretores e poucas drusas. Nos botões florais, o mesofilo parenquimático também apresentou 
grande quantidade de amido (Fig. 8 D, E). 
Androceu – Os estames possuem um filete alargado com epiderme uniestratificada 
e mesofilo formado por células parenquimáticas e feixe vascular, com ausência de canais 
secretores e pouca quantidade de drusas, que estão distribuídas principalmente ao redor dos 
microsporângios (Fig. 8 F, G). 
Gineceu – O pistilódio é reduzido, parenquimático e não papiloso (Fig. 8 H).  
 
 
- Clusia gundlachii (Fig. 1 G) 
 
 Morfologia Externa 
 As flores apresentam pétalas fundidas, de coloração creme, quatro sépalas verdes 
e oito estames brevemente fusionados na base. 
 Anatomia 
 Cálice – As sépalas são delgadas com epiderme uniestratificada, com cutícula 
espessa na superfície abaxial e sem estômatos. O mesofilo é constituído de células 
parenquimáticas e feixes vasculares colaterais, com raras drusas e grande quantidade de canais 
secretores (Fig. 9 A). 
 Corola - As pétalas apresentam epiderme uniestratificada, algumas células 
possuem compostos fenólicos (evidenciado pelo teste cloreto férrico 3%) e apresentam 
estômatos na superfície adaxial. O mesofilo é constituído por células parenquimáticas e feixes 
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vasculares, com raras drusas dispersas na camada subepidérmica da superfície adaxial e grandes 
canais secretores organizados em duas faixas no centro do mesofilo (Fig. 9 B, C, D). 
 Androceu - Sua epiderme é uniestratificada e o mesofilo é formado por células 
parenquimáticas e feixes vasculares, sem canais secretores e com poucas drusas distribuídas no 
filete e principalmente no conectivo e ao redor dos microsporângios (Fig. 9 E, F).  
 Gineceu - O pistilódio não foi observado. 
 
 
- Seção Anandrogyne Planch. & Triana (Clusia melchiorii) 
  
Morfologia externa 
As flores são pequenas, com quatro sépalas, quatro pétalas livres de cor creme a 
esverdeado e possuem de 15 a 80 estames nas flores estaminadas. 
Anatomia 
Cálice – As sépalas são delgadas com epiderme uniestratificada e os estômatos são 
ausentes. O mesofilo é constituído de células parenquimáticas arredondadas não uniformes (de 
tamanhos variados), sem espaços intercelulares, com feixes vasculares e canais secretores 
dispersos e grande quantidade de drusas distribuídas principalmente na região subepidérmica 
da superfície adaxial e abaxial (Fig. 10 A). 
Corola - As pétalas apresentam epiderme uniestratificada e sem estômatos. O 
mesofilo é constituído por células parenquimáticas com feixes vasculares, com canais 
secretores dispersos e drusas dispersas (Fig. 10 B). 
Androceu - Os estames possuem filetes livres e estreitos seguindo a largura das 
anteras. A epiderme é uniestratificada desde o filete até as anteras. O mesofilo é constituído por 
parênquima e feixe vascular, com grande quantidade de drusas principalmente na região do 
conectivo e ao redor dos microsporângios e apresentam grande quantidade de idioblastos com 
compostos fenólicos tanto nos filetes quanto nas anteras. Canais secretores não foram 
observados (Fig. 10 C, D). 
Gineceu - O pistilódio não foi visualizado. 
 
- Grupo Flava (Clusia flava) (Fig. 1 H) 
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Morfologia externa 
Flores tetrâmeras, com 1,5 a 2 cm de diâmetro, pétalas livres, carnosas, eretas e 
creme a amareladas, e flores estaminadas com estames fusionados numerosos de cor creme. 
Anatomia 
Cálice - As sépalas possuem epiderme uniestratificada e sem estômatos. O mesofilo 
é constituído por parênquima clorofiliano com poucos espaços intercelulares e feixes vasculares 
colaterais, com canais secretores e drusas (Fig. 11 A). 
Corola - As pétalas são espessas com epiderme uniestratificada, com cutícula 
espessa na superfície abaxial e estômatos na superfície abaxial. O mesofilo é constituído por 
células parenquimáticas e feixes vasculares colaterais, com 1 a 3 camadas de células com 
idioblastos fenólicos na camada subepidérmica da superfície adaxial, drusas distribuídas na 
mesma região e muitos canais por todo o mesofilo, principalmente na região subepidérmica da 
superfície abaxial (Fig. 11 B e C). 
Androceu - A epiderme é uniestratificada e o mesofilo é constituído por parênquima 
e feixes vasculares, com raras drusas distribuídas no filete e poucas drusas concentradas na 
região de abertura dos microsporângios. Canais secretores estão distribuídos no ápice dos filetes 
e as anteras apresentam cerca de três canais na camada subepidérmica do conectivo (Fig. 11 D 
e E). 
Gineceu - Não foi observado pistilódio. 
 
- Características anatômicas diferenciais entre as espécies analisadas em Clusia. 
 
Morfologicamente, as espécies pertencentes às seções Criuva, Quapoya, 
Brachystemon e Criuvopsis apresentam cinco pétalas e muitos estames (cerca de 30 a 60), com 
exceção da seção Quapoya que apresenta 10 estames. Geralmente apresentam certo grau de 
fusão dos filetes, que pode variar de brevemente fundidos na base (seção Criuva), a completa 
fusão dos filetes (seção Quapoya). As seções Havetiopsis e Oedematopus e a espécie Clusia 
gundlachii apresentam quatro pétalas, poucos estames (4 a 12) e filetes livres, com exceção de 
C. ucamira, que apresenta breve fusão na base dos filetes. Uma observação importante foi a 
presença de pistilódio em várias espécies, característica, até então, não observada no “clado 
Criuva”. O pistilódio foi observado nas seções Criuva, Quapoya, Oedematopus e Criuvopsis e 
é possível que esteja presente em outras seções, mas devido à escassez de material não foi 
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possível ser observado. Clusia melchiori (seção Anandrogyne) apresenta quatro pétalas e 
numerosos estames livres e Clusia flava (grupo Flava) apresenta quatro pétalas e filetes quase 
totalmente fundidos.  
Anatomicamente, as principais diferenças encontradas entre as seções e espécies 
foram presença de estômatos nas sépalas e pétalas, presença e distribuição de canais secretores 
nos estames e distribuição das drusas (Tabela 1). As espécies da seção Criuva, C. spathulifolia 
(sect. Brachystemon), C. martiana (sect. Criuvopsis) e C. melchiorii (sect. Anandrogyne) não 
apresentaram estômatos nas sépalas e pétalas. As seções Havetiopsis e Oedematopus, e as 
espécies C. lutea (incertae sedis), C. hammeliana (sect. Quapoya), C. amazonica (sect. 
Criuvopsis) e C. gundlachii (incertae sedis) apresentam estômatos apenas nas pétalas, sempre 
presentes na superfície adaxial. As únicas espécies que apresentaram estômatos nas sépalas e 
pétalas foram C. sipapoana (sect. Quapoya) e C. penduliflora (sect. Brachystemon), sendo os 
estômatos presentes na superfície abaxial das sépalas e na superfície adaxial das pétalas. A 
única espécie a apresentar estômatos apenas na superfície abaxial das pétalas foi C. flava (grupo 
Flava) e a única a apresentar pétalas anfiestomáticas foi C. sellowiana.  
As drusas estão presentes em todas as flores analisadas e em todos os verticilos 
florais, sendo distribuídas principalmente nas anteras, na camada de abertura dos 
microsporângios ou ao redor destes. Nas pétalas e sépalas, podem estar distribuídas dispersas 
ou nas camadas subepidérmicas. Algumas espécies apresentaram drusas nas camadas 
subepidérmicas da superfície abaxial e/ou adaxial das sépalas e pétalas, como por exemplo nas 
seções Brachystemon e Oedematopus, e as espécies C. amazonica, C. gundlachi, C. melchiorii 
e C. flava. As seções Criuva e Havetiopsis e as espécies C. hammeliana e C. martiana 
apresentam drusas dispersas no mesofilo das pétalas e sépalas. A única espécie a apresentar 
epiderme das sépalas com drusas na superfície adaxial foi Clusia sipapoana.  
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Tabela 1: Principais características diferenciais entre as espécies de Clusia 
analisadas. N=  ausente, S= presente, (AB)= abaxial, (AD)= adaxial, (AF)= anfiestomático, 
(DIS)=dispersas, (SUB)= subepidérmicas, (EPI)= epidérmica. 
 
Seções Espécies 
Estômatos 
nas sépalas 
Estômatos 
nas pétalas 
Canal nos 
estames 
Distribuição de 
drusas nas 
sépalas e pétalas 
Criuva 
C. criuva N N S DIS 
C. fragans N N S DIS 
C. burle-marxii S (AB) N S DIS 
Havetiopsis C. flavida N S (AD) N DIS 
Quapoya 
C. sipapoana S (AB) S (AD) S SUB/EPI 
C. hammeliana N S (AD) S DIS 
Oedematopus 
C. ucamira N S (AD) N SUB 
C. sellowiana N S (AF) S SUB 
Brachystemon 
C. spathulaefolia S (AB) N S SUB 
C. penduliflora N S (AD) S SUB 
Criuvopsis 
C. amazonica N S (AD) S SUB 
C. martiana N N S DIS 
Incertae sedis 
C. gundlachii N S (AD) N SUB 
C. lutea N S (AD) N DIS 
Anandrogyne C. melchiorii N N N SUB 
Grupo Flava C. flava N S (AB) S SUB 
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Figura 1: Aspectos gerais das flores em antese de Clusia pertencentes ao “clado 
Criuva” e ao grupo Flava. (A) Clusia burle-marxii (seção Criuva), (B) Clusia flavida (seção 
Havetiopsis) destacando a pequena abertura das pétalas, (C) Clusia ucamira (seção 
Oedematopus) destacando a coloração rosea da corola, (D) Clusia sellowiana (seção 
Oedematopus), (E) Clusia amazonica (seção Criuvopsis), (F) Clusia lutea (incertae sedis), (G) 
Clusia gundlachii (incertae sedis), (H) Clusia flava (grupo Flava). 
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Figura 2: Aspectos estruturais das espécies estudadas pertencentes à seção Criuva. 
(A) secção longitudinal da epiderme na superfície abaxial da sépala de Clusia burle-marxii, 
destacando estômato e cutícula espessa; (B) secção longitudinal da sépala de Clusia criuva, 
apresentando epiderme uniestratificada e mesofilo com poucos espaços intercelulares, feixes 
vasculares e canais secretores; (C) secção longitudinal da epiderme na superfície adaxial da 
pétala de Clusia fragans destacando a presença de compostos fenólicos. (D) secção longitudinal 
da pétala de C. burle-marxii; (E) secção longitudinal dos estames de C. criuva, destacando a 
breve fusão dos filetes; (F) secção longitudinal do estame de C. burle-marxii, destacando a 
grande quantidade de canais secretores no filete; (G) secção transversal da antera de C. fragans, 
destacando conectivo com feixe vascular central, canais secretores subepidérmicos e epiderme 
com compostos fenólicos; (H) secção longitudinal do pistilódio de C. criuva mostrando 
epiderme papilosa e fenólica. an=antera, cs=canal secretor, ct=cutícula, eab=epiderme abaxial, 
ead=epiderme adaxial, et=estômato, pi=pistilódio, seta=feixe vascular. Escala: 10µm (C), 50 
µm (A, D), 100 µm (G), 200 µm (B, E, F, H). 
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Figura 3: Aspectos estruturais da espécie estudada pertencente à seção Havetiopsis. 
Clusia flavida (A-H); (A) secção longitudinal da pétala, destacando mesofilo com as células 
com composto fenólico e o canais secretores; (B) secção longitudinal de um canal secretor da 
pétala; (C) secção transversal de um canal secretor da pétala, mostrando resquícios de secreção 
e destacando as células epiteliais; (D) secção longitudinal de estames, destacando filete e antera 
com canais secretores ausentes; (E) secção transversal das anteras, mostrando posicionamento 
das anteras na flor e conectivo sem canais secretores  (F) secção longitudinal  e (G) transversal 
da antera destacando as células com espessamento de parede e endotécio nos microsporângio; 
(H) secção transversal da antera com detalhes dos microsporângios. . an=antera, ce=célula 
epitelial, co=conectivo, en=endotécio, ep=epiderme, esp=células com espessamento de parede, 
fi=filete, po=pólen, ta=tapete, asterisco=canal secretor, seta=feixe vascular. Escala: 20 µm (B, 
C), 50 µm (A, F, G, H), 200 µm (D, E).  (OBS.: Amostra de material herborizado) 
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Figura 4: Aspectos estruturais da espécie estudada pertencente à seção Quapoya. 
(A) secção longitudinal da sépala de Clusia sipapoana, destacando a epiderme da superfície 
adaxial com drusas; (B) secção longitudinal da sépala de Clusia hammeliana, com epiderme 
delgada e mesofilo com canal secretor e drusa; (C) secção transversal da pétala de C. 
hammeliana destacando o arranjo dorsiventral do mesofilo; (D) secção longitudinal dos estames 
de C. sipapoana, destacando a fusão dos filetes, (E) ) secção longitudinal dos estames de C. 
sipapoana, mostrando canais secretores no ápice dos filetes e anteródios e drusas nas anteras e 
filetes; (F) secção longitudinal do pistilódio de C. sipapoana. an=antera, dr=drusa, 
eab=epiderme abaxial, ead=epiderme adaxial, fi=filete, pe=pétala, pi=pistilódio, 
asterisco=canal secretor. Escala: 20 µm (A), 50 µm (B, F), 100 µm (E), 200 µm (C, D). (OBS.: 
Amostras de material herborizado) 
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Figura 5: Aspectos estruturais das espécies estudadas pertencente à seção 
Oedematopus. (A) secção transversal da sépala de Clusia sellowiana mostrando o arranjo das 
células do mesofilo, canais secretores e feixe vascular; (B) secção transversal de um canal 
secretor presente na sépala, destacando as células epiteliais; (C) secção longitudinal da pétala 
de C. sellowiana, destacando os canais secretores dispersos no mesofilo e os estômatos 
presentes na epiderme da superfície abaxial e adaxial (anfiestomática); (D) secção transversal 
da pétala de Clusia ucamira, com estômato presente na superfície adaxial e canais secretores 
distribuidos em todo o mesofilo, sendo predominante próximo a epiderme adaxial; (E) secção 
longitudinal de estames de C. sellowiana com filetes livres e mais alargados que as anteras; (F) 
secção longitudinal de estames de C. ucamira, destacando os filetes brevemente fundidos na 
base, delgados na região mediana e com anteras mais largas; (G) secção longitudinal dos 
estamens de C. sellowiana, destancando os estômatos presentes na epiderme dos filetes; (H) 
Secção longitudinal do pistilódio presente em C. sellowiana. an=antera, ce=célula epitelial, 
eab=epiderme abaxial, ead=epiderme adaxial, et=estômato, fi=filete, pe=pétala, pi=pistilódio, 
asterisco=canal secretor, seta=feixe vascular. Escala: 20 µm (B, G), 50 µm (D, H), 100 µm (A), 
200 µm (C, E), 500 µm (F). 
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Figura 6: Aspectos estruturais das espécies estudadas pertencente à seção 
Brachystemon. (A) secção transversal da sépala de Clusia spathulifolia destacando canais 
secretores e idioblastos com compostos fenólicos no mesofilo voltado para a superfície abaxial; 
(B) secção transversal da pétala de Clusia penduliflora, mostrando a grande quantidade de 
canais secretores e idioblastos com compostos fenólicos nas camadas epidérmicas e 
subepidérmicas; (C) secção transversal da pétala de C. spathulifolia destacando a grande 
quantidade de canais secretores no mesofilo; (D) secção longitudinal dos estames de C. 
penduliflora, evidenciando a fusão dos filetes e as anteras livres; (E) secção transversal da 
antera de C. penduliflora com grande quantidade de canais secretores no conectivo; (F) secção 
transversal de C. spathulifolia evidenciando o conectivo com canais secretores ausentes. 
an=antera, cf=idioblastos com compostos fenólicos, co=conectivo, eab=epiderme abaxial, 
ead=epiderme adaxial, pe=pétala, pi=pistilódio, asterisco=canal secretor, seta=feixe vascular. 
Escala: 100 µm (A, G, F), 200 µm (B, C), 500 µm (D). (OBS.: Amostra de material 
herborizado). 
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Figura 7: Aspectos estruturais das espécies estudadas pertencente à seção 
Criuvopsis. (A) secção longitudinal da pétala de Clusia martiana, evidenciando a grande 
quantidade de canais secretores; (B) secção transversal da pétala de C. martiana, detalhando o 
canal secretor; (C) secção longitudinal dos estames de C. martiana, destacando a fusão dos 
filetes e a presença de canais secretores nestes; (D) secção longitudinal de Clusia amazonica, 
evidenciando os estames livres; (E) secção transversal de antera de C. amazonica, com canal 
secretor no conectivo; (F) secção longitudinal do pistilódio presente em C. amazonica. 
an=antera, ce=célula epitelial, co=conectivo, ead=epiderme adaxial, fi=filete, pe=pétala, 
pi=pistilódio, asterisco=canal secretor, seta=feixe vascular. Escala: 50 µm (B), 100 µm (E, F), 
200 µm (A, C), 500 µm (D).  (OBS.: Amostra de material herborizado). 
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Figura 8: Aspectos estruturais de Clusia lutea (incertae sedis). (A) Aspecto geral 
dos estames em microscopia eletrônica de varredura, evidenciando curvatura dos estames; (B) 
secção longitudinal da flor em antese, destacando estames recurvados; (C) secção longitudinal 
da sépala, mostrando seu arranjo compacto com canais secretores no mesofilo; (D) secção 
longitudinal da pétala, evidenciando a presença de idioblastos com compostos fenólicos na 
camada subepidérmica adaxial e estômatos na epiderme adaxial e canais secretores distribuidos 
no mesofilo; (E) secção longitudinal da pétala, detalhando a presença de grande quantidade de 
amido, tanto no mesofilo quanto na epiderme; (F) secção longitudinal dos estames em botão 
floral, destacando a largura do filete acompanhando a largura da antera e a ausência de canais 
secretores; (G) secção transversal da antera, com canais secretores ausentes na região do 
conectivo; (H) secção longitudinal do pistilódio muito reduzido. am=amido, eab=epiderme 
abaxial, ead=epiderme adaxial, es=estame, et=estômato, pe=pétala, pi=pistilódio, 
re=receptáculo, asterisco=canal secretor, seta=feixe vascular. Escala: 1mm (A), 20 µm (E), 50 
µm (D, H), 60 µm (C), 100 µm (G), 200 µm (B, F). 
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Figura 9: Aspectos estruturais de Clusia gundlachii (incertae sedis). (A) secção 
longitudinal da sépala evidenciando os canais secretores presentes no mesofilo; (B) secção 
transversal da pétala destacando a sua completa fusão; (C) secção transversal da pétala 
detalhando o mesofilo com duas fileiras de canais secretores centrais; (D) detalhes dos canais 
secretores em microscopia eletrônica de varredura; (E) secção longitudinal dos estames com 
breve fusão dos filetes; (F) secção transversal da antera com grande quantidade de drusas no 
conectivo. an=antera, dr=drusa, eab=epiderme abaxial, ead=epiderme adaxial, fi=filete, 
pe=pétala, asterisco=canal secretor. Escala: 50 µm (A, D), 100 µm (F), 200 µm (C), 500 µm 
(B, E). (OBS.: Amostra de material herborizado). 
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Figura 10: Aspectos estruturais de Clusia melchiorii, pertencente à seção 
Anandrogyne. (A) secção longitudinal da sépala, destacando os canais secretores; (B) secção 
longitudinal da pétala, evidenciando o mesofilo com poucos espaços intercelulares e canais 
secretores; (C) estames em microscopia eletrônica de varredura, mostrando seus filetes livres e 
alongados; (D)secção longitudinal dos estames, evidenciando a grande quantidade de 
compostos fenólicos nos filetes e conectivos e a ausência de canais secretores. an=antera, 
cf=idioblastos com compostos fenólicos, eab=epiderme abaxial, ead=epiderme adaxial, 
es=estame, asterisco=canal secretor. Escala: 50 µm (B), 100 µm (A), 200 µm (D), 500 µm (C). 
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Figura 11: Aspectos estruturais de Clusia flava, pertencente ao grupo Flava. (A) 
secção longitudinal da sépala, mostrando arranjo compacto do mesofilo com poucos espaços 
intercelulares e canal secretor; (B) secção transversal da pétala, evidenciando a presença de 
canais secretores em todo o mesofilo, idioblastos com compostos fenólicos na camada 
subepidérmica e drusas na mesma região. (C) secção transversal da pétala destacando estômato 
presente na epiderme da superfície abaxial; (D) secção transversal da antera, comumente com 
três canais secretores presente na camada subepidérmica do conectivo; (E) secção longitudinal 
dos estames, destacando a fusão dos filetes e a presença de canais secretores no ápice destes. 
an=antera, cf=idioblasto com composto fenólico, co=conectivo, dr=drusa, eab=epiderme 
abaxial, ead=epiderme adaxial, et=estômato, fi=filete, asterisco=canal secretor, seta=feixe 
vascular. Escala: 50 µm (C), 200 µm (A, B, D), 500 µm (E). 
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Discussão 
 Embora as espécies investigadas (Clusia criuva ssp. criuva, C. fragans, C. burle-
marxii, C. flavida, C. sipapoana, C. hammeliana, C. ucamira, C. sellowiana, C. penduliflora, 
C. spathulifolia, C. amazonica, C. martiana, C. lutea, C. gundlachii, C.melchiorii, C. flava)  
possuam algumas estruturas morfológicas semelhantes, é possível reconhecer características – 
isoladas ou combinadas – capazes de separar adequadamente as seções Criuva, Havetiopsis, 
Quapoya, Oedematopus, Brachystemon, Criuvopsis, Anandrogyne e o grupo Flava. As 
principais diferenças encontradas entre os grupos foram: (1) distribuição de estômatos nas 
sépalas e pétalas, (2) distribuição de canais secretores nos estames e (3) distribuição das drusas. 
Além dessas diferenças, foi observada a presença de pistilódio em várias espécies, 
características inédita nas espécies do “clado Criuva”. 
 Grupos com posicionamento incerto 
 Em um estudo de anatomia floral, C. gundlachii foi descrita com uma estrutura 
chamada de corona. Essa corona está posicionada externamente aos estames e ao pistilo (em 
flores estaminadas e pistiladas, respectivamente). Duas hipóteses foram propostas para a origem 
da corona: 1- derivada de pétalas ou 2- de anéis de estaminódios, que também estão presentes 
em flores pistiladas de muitas espécies de Clusia (Gustafsson 2000). De acordo com Font Quer 
(1985), corona é um conjunto de apêndices petaloides do perigônio de diversas amarilidáceas. 
Gonçalves & Lorenzi (2011) descreve como apêndices ligulares, que podem ser petalíneos ou 
sepalíneos que adornam a flor de alguns grupos de passifloráceas e amarilidáceas, no qual não 
se sabe ao certo o seu papel adaptativo. Analisando as secções de C. gundlachii, a estrutura que 
Gustafsson (2000) chamou de corona tem estrutura muito semelhante a pétalas, porém fundidas. 
Em espécies de Amarilidaceae ou Passifloraceae, por exemplo, mesmo que a origem da corona 
seja diferente, esta não substitui as pétalas ou o órgão ao qual está relacionada. Segundo Endress 
(1994) a corona em Passifloraceae, por exemplo, pode ser interpretada com duas origens, a 
parte mais externa como emergência do perianto e a mais interna como estaminodial. Em Clusia 
gundlachii não foi possível observar nenhuma estrutura que justificasse um outro tipo de 
verticilo que não fosse pétalas. A estrutura anatômica e morfológica desse verticilo é idêntica à 
de pétalas, inclusive em comparação com os grupos estudados, exceto pela sua fusão. Contudo, 
um estudo ontogenético mais aprofundado é necessário para a confirmação da presente 
estrutura. Considerando que a “corona” de C. gundlachii seja na verdade pétalas fundidas, essa 
espécie seria a única no gênero Clusia que possuiria corola gamopétala. 
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De acordo com a morfologia do androceu, C. gundlachii (incertae sedis) teria 
similaridade com os membros das seções Havetiopsis e Oedematopus, uma vez que possuem 
um sinândrio central com poucos estames (oito a 12 em Oedematopus e quatro em Havetiopsis) 
parcialmente livres (Gustafsson 2000). Os representantes estudados de Clusia gundlachii, bem 
como Oedematopus e Havetiopsis, também apresenta estômatos na superfície adaxial das 
pétalas e canais secretores ausentes nos estames, entretanto, característica como formato de suas 
anteras, com tecas em posição mais lateral, mostram que esta espécie estaria melhor 
posicionada em Havetiopsis. 
 Clusia lutea, uma espécie recentemente descrita, ainda não foi incluída em seção 
definida.  No presente estudo, a morfologia de suas flores se mostrou muito semelhante a de C. 
martiana (seção Criuvopsis). Apesar de apresentar estames pouco numerosos e sem canais 
secretores, características como pétalas do botão curvadas no centro dos estames e grande 
quantidade de amido (evidenciado com teste histoquímico lugol e microscopia de luz 
polarizada) presente apenas nas pétalas dos botões florais, foram compartilhadas apenas por 
essas duas espécies. Desta forma, C. lutea poderia ser posicionada em uma nova seção 
relacionada com a seção Criuvopsis, na qual C. martiana está posicionada, ou mesmo inserida 
em Criuvopsis, ampliando assim a delimitação morfológica do grupo. Essas hipóteses poderão 
ser confirmada por meio de estudos filogenéticos posteriores. 
 
Convergência evolutiva para caracteres morfológicos externos, mas não para os 
anatômicos 
Clusia flava (grupo Flava) e C. mechiorii (seção Anandrogyne) assim como as 
espécies do “clado Criuva”, não apresentam secreção externa de resina nos estames. Ambas 
possuem características muito semelhantes àquelas da “seção Criuva”, porém na atual filogenia, 
elas ocupam posições distantes. Embora essas semelhanças morfológicas sejam usadas como 
exemplo de convergência evolutiva em Clusia (Gustafsson & Bittrich 2007), as características 
anatômicas não convergem da mesma maneira. 
A principal característica que diferenciou C. melchiorii e as demais espécies da 
“seção Criuva” foi a ausência de canais secretores nos estames de C. melchiorii. No caso de C. 
flava, além de apresentar filetes completamente fundidos, ela também apresenta poucos canais 
secretores no ápice dos filetes e foi a única espécie analisada a apresentar estômatos apenas na 
superfície abaxial das pétalas. Não foi observado nenhum outro tipo de secreção (ex. néctar) 
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nessas duas espécies (Hammel 1986). Dessa forma, C. flava e C. melchiorii apresentam 
características que as diferem das espécies da seção Criuva e por isso, devem continuar sendo 
tratadas em seções diferentes. 
 
Possível mudança de posicionamento  
Clusia sellowiana, a princípio, está posicionada na seção Oedematopus, porém essa 
espécie apresenta característica um pouco distintas da seção, como seu hábito arbustivo, filetes 
bastante alargados na base, pétala anfiestomática e presença de raros canais secretores no ápice 
do filete. Desta forma, C. sellowiana poderia ser inserida em uma nova seção, relacionada com 
as seções Oedematopus e Quapoya.  
Um característica que se destacou em C. sellowiana foi a presença de estômatos na 
epiderme dos filetes, que podem indicar a presença de nectário e, portanto, pode ser a explicação 
para a estrutura secretora que atrai baratas que a polinizam, observadas por Vlasáková et al. 
(2008). Muitos nectários florais apresentam estômatos modificados que são responsáveis pela 
liberação do néctar para a superfície (Evert 2013). Dessa forma, a secreção produzida e 
possivelmente eliminada via estômatos nos filetes de C. sellowiana pode ser responsável pela 
atração de polinizadores (estudo de biologia floral em andamento por Nascimento-Jr, J. E.).  
 
A importância dos canais secretores para a diferenciação dos grupos 
A presença e distribuição dos canais secretores foram consideradas uma das 
principais características importantes encontradas nesse estudo para tentar explicar as relações 
entre as seções do “clado Criuva”. Os canais secretores estão presentes em todos os órgãos 
reprodutivos e vegetativos do gênero Clusia, o que é considerada uma das sinapormorfias 
presentes no Clado Clusioide (Ruhfel et al. 2011). Nas flores das espécies analisadas, eles são 
predominantes em pétalas e sépalas. Em algumas seções, como a  Brachystemon e Criuvopsis, 
as pétalas podem ser formadas por mais canais secretores do que as próprias células 
parenquimáticas. Porém, o que mais se destaca em relação aos canais em Clusia é a sua 
quantidade e distribuição nos estames.  
Apesar das espécies do “clado Criuva” não secretarem resina em seus estames, os 
canais secretores encontrados apresentam estrutura semelhante e ocupam posição homóloga ao 
dos canais secretores em espécies de Clusia que secretam resina (ver Sá-Haiad et al. 2015).  
Entre as seções do “clado Criuva” e as outras espécies analisadas, foi possível verificar uma 
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grande diferença na quantidade e distribuição de canais secretores nos filetes e anteras. Nesse 
sentido, o presente estudo mostra que as seções Criuva e Criuvopsis e a espécie C. penduliflora 
(seção Brachystemon) podem ser delimitadas pela presença de muitos canais secretores nos 
estames, tanto nos filetes quanto no conectivo. As espécies da sect. Quapoya, e as espécies C. 
sellowiana (seção Oedematopus), C. spathulifolia (seção Brachystemon) e C. flava (grupo 
Flava) apresentaram poucos canais secretores, principalmente no conectivo e ápice dos filetes. 
As seções Havetiopsis, Oedematopus e as espécies C. gundlachii (insertae sedis) e C. melchiorii 
(seção Anandrogyne) não apresentaram nenhum canal secretor nos estames.  
Flores resiníferas parecem ter surgido três vezes de forma independente em Clusia, 
evidenciando paralelismos (Gustafsson & Bittrich 2003). Porém, os autores afirmam que o 
modelo evolutivo com uma única origem para resina floral foi apenas um pouco menos 
parcimonioso. Além disso, muitos dos ramos dessa filogenia tiveram baixa sustentação, 
demonstrando que o entendimento sobre a evolução de Clusia ainda é incerto e que são 
necessários estudos mais aprofundados.  
Desta forma, considerando o “clado Criuva”, sugere-se que a presença de canais 
resiníferos nos estames tenha surgido uma única vez no grupo e que esta característica pode 
estar sendo perdida ao longo da evolução de Clusia, e dessa forma, nas espécies mais derivadas 
(seções Havetiopsis e Oedematopus), tal característica provavelmente foi perdida. 
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Capítulo 2 – Canais secretores de resina em Clusia L. (Clusiaceae): uma abordagem 
morfoanatômica 
 
Resumo 
Clusia L. é um gênero neotropical que compreende cerca de 250 - 400 espécies. 
Seus representantes secretam em todos os seus órgãos um exsudato branco leitoso, chamado de 
látex. Além disso, a maioria das espécies pertencentes ao gênero secreta resina em suas flores. 
Essa resina apresenta benzofenonas poliisopreniladas como um dos seus principais 
constituintes. A definição de látex e de resina torna-se, muitas vezes, controversa pois são 
constituídos de uma mistura de compostos. Uma das formas de identificar tais substâncias é por 
estudos anatômicos das estruturas secretoras, associado com testes químicos e histolocalização 
de substâncias. Dessa forma, o objetivo do presente trabalho foi identificar e caracterizar as 
estruturas secretoras presentes em folhas e flores estaminadas de Clusia, buscando identificar a 
natureza do exsudato. Para tanto, foram realizados cortes anatômicos em folhas de Clusia 
obdeltifolia Bittrich e Clusia melchiorii e flores de Clusia diamantina Bittrich e Clusia burle-
marxii Bittrich. As folhas e flores analisadas apresentaram canais secretores formados por um 
lúmen delimitado por uma camada de células epiteliais, de origem esquisógena. Não foi 
evidenciado nenhum laticífero nas folhas e flores analisadas. Dessa forma, pode-se afirmar que 
as espécies estudadas de Clusia não apresentam laticífero mas, sim, canal secretor de resina. 
 
Palavras-chave: Clusiaceae, estrutura secretora, látex, resina. 
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Secretory canals in Clusia L. (Clusiaceae): a morphoanatomical approach about channels 
and the nature of exudate 
 
Abstract 
Clusia L. is a neotropical genus comprising about 250-400 species that secrete in 
all organs a milky white exudate, generally called latex. In addition, most of species belonging 
to the genus secrete resin in its flowers. This resin has poliisoprenylated benzophenones as one 
of its main constituents. The definition of latex and resin is often controversial due to the large 
mixture of compounds present in these substances. A way to identify this substances is 
performing anatomical studies of secretory structures, associated with chemical and 
histochemical tests. Thus, the objective of this study was to identify and characterize the 
secretory structures existent in staminate flowers and leaves of Clusia, in order to identify the 
nature of exudate. For this, were performed anatomical cuts in leaves of Clusia obdeltifolia 
Bittrich and Clusia melchiorii Gleason and in flowers of Clusia diamantina Bittrich and Clusia 
burle-marxii Bittrich. The analyzed leaves and flowers showed secretory canals formed by a 
lumen defined by a layer of epithelial cells of schizogenous origin. Was not evidenced any 
laticifer in leaves and flowers analyzed. Thus, is possible stated that Clusia has no latex and 
laticifer, and the exudate in organs of species of Clusia is gum-resin. 
 
Keywords: Clusiaceae, secretory structure, latex, resin. 
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Introdução 
O gênero neotropical Clusia L. compreende mais de 250 espécies, podendo chegar a 
400 (V. Bittrich, com. pess., Stevens 2007). Compreende plantas com grande diversidade de 
hábitos, podendo ser hemiepífitas, lianas, arbustos ou árvores e apresentam grande variedade 
em sua morfologia floral (Bittrich & Amaral 1996). Essas plantas secretam em todos os seus 
órgãos aéreos e subterrâneos um exsudato branco leitoso que é frequentemente chamado de 
látex (Pipoly & Graff 1995a, Pipoly & Graff 1995b, Bittrich & Amaral 1997, Camara 2001). 
O látex é a secreção produzida no laticífero e pode apresentar coloração branca (leitosa), 
transparente, marrom-amarelado, laranja ou vermelho, sendo produzido e transportado 
restritamente dentro das células do laticífero (Pickard, 2007; Evert, 2013).  
 Além desse exsudato leitoso, a maioria das espécies do gênero secreta resina em suas 
flores. Essa resina floral é considerada uma recompensa não nutritiva a polinizadares, derivada 
de misturas de triterpenos (Armbruster 1981). Tal recompensa é pouco comum nas 
angiospermas, ocorrendo principalmente em três gêneros, Clusia, Clusiella (Calophyllaceae) e 
Dalechampia (Euphorbiaceae) (Armbruster 1981).  
Vesque (1894) foi um dos pioneiros em estudos anatômicos de Clusia e relatou a 
presença de canais secretores em folhas de Clusia do “clado Criuva”, tratando-as como 
glândulas canaliformes óleo-resiníferas. Stevens (2007) também relatou a presença de 
glândulas e canais de resina em Clusia. 
Em um estudo de anatomia floral em Clusia fluminensis e C. lanceolata, duas espécies 
que secretam resina floral, foi constatado que a resina é produzida em cavidades ou canais 
secretores subepidérmicos e a secreção é eliminada em regiões nas quais ocorrem rupturas no 
conectivo (Sá-Haiad et al. 2015). 
O maior componente na resina floral em espécies de Clusia são as benzofenonas 
poliisopreniladas (Oliveira et al. 1996, Porto et al. 2000). Tais compostos também foram 
encontrados no exsudato leitoso em diversos órgãos de Clusia (Lokvam et al. 2000, Teixeira & 
Cruz 2005, Anholeti et al. 2015). A presença de várias unidades de isopreno na estrutura das 
benzofenonas encontradas em Clusiaceae desperta grande interesse sobre esta classe de 
metabólitos especiais, não só devido à complexidade química observada em muitas dessas 
substâncias, mas também devido à importância destes terpenos residuais para atividades 
biológicas apresentadas por eles (Anholeti et al. 2015). 
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Os terpenoides apresentam grande diversidade estrutural e complexidade química, mas 
todos eles estão unidos por uma única origem biossintética que lhes permite serem agrupados 
em categorias úteis por ligação de cinco carbonos (C5H8), elementos estruturais isoprenos, 
sendo esses terpenoides muitas vezes denominados de isoprenoides (Langenheim, 2003). 
Mono e sesquiterpenos, também denominados óleos essenciais, geralmente são 
compostos voláteis que dão fluidez à resina, podendo estar associados com alguns compostos 
oxigenados. Di e triterpenos são componentes não voláteis da resina e podem estar associados 
com alguns álcoois, aldeídos, ésteres, etc. A proporção entre compostos voláteis e não voláteis 
é o fator determinante na fluidez, viscosidade e taxa de polimerização da resina (Langenheim, 
2003). 
A aparência do exsudato fez com que muitos pesquisadores interpretassem resinas 
como sendo látex, como comumente ocorreu na família Anacardiaceae (Venning 1948). Alguns 
autores fizeram estudos anatômicos mais aprofundados e constataram que algumas espécies de 
Anacardiaceae apresentam resina, a qual é secretada por canais ou cavidades secretoras (Fanh 
& Evert 1974). Confusão semelhante ocorre com o exsudato presente nos órgãos de Clusia. 
Dessa forma, diante da dificuldade em definir o exsudato presente em Clusia, o objetivo do 
trabalho foi identificar e caracterizar a estrutura secretora presente em folhas e flores de espécies 
de Clusia, buscando identificar a natureza do exsudato. 
 
Material e métodos  
Flores e folhas de Clusia foram coletados em campos rupestres da Chapada 
Diamantina (BA) e de Diamantina (MG) e os materiais testemunhos foram herborizados e 
depositados no herbário UEC (Tabela 1). 
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Tabela 1 – Lista das espécies de Clusia L. que foram coletadas, fixadas e 
herborizadas, com os respectivos números de registro. 
Seção Espécie Voucher Local de Coleta 
Criuva C. burle-marxii Bittrich S. M. Costa 1281 
Parque Nacional Chapada Diamantina, 
Mucugê - BA 
Criuva C. obdeltifolia Bittrich A. C. Alencar 150 
Parque Nacional Chapada Diamantina, 
Palmeiras - BA 
Anandrogyne C. melchiorii Gleason A. C. Alencar 147  
Parque Nacional Chapada Diamantina, 
Palmeiras - BA 
Cordylandra C. diamantina Bittrich A. C. Alencar 142 Estrada Diamantina, Conselheiro Mata - MG 
 
Para a análise da estrutura secretora foram realizados cortes anatômicos transversais 
em folhas de Clusia obdeltifolia e Clusia melchiorii e transversais e longitudinais em flores de 
Clusia diamantina e Clusia burle-marxii. As espécies selecionadas para secções de folhas 
foram definidas por serem de seções diferentes, tornando possível uma análise comparativa e 
as flores foram selecionadas por secretarem resina para o exterior dos estames e por não 
secretarem. 
Microscopia de Luz 
As amostras coletadas foram fixadas em solução de Karnovsky por 24h 
(Karnovsky, 1965), desidratadas em série etanólica e infiltradas com resina plástica (Leica 
Historesin®). A seguir, foram seccionadas nos planos longitudinais e transversais em 
micrótomo rotativo manual (Leica®). As secções, com 5 a 7 µm de espessura, foram coradas 
com azul de toluidina 0,05% (Sakai, 1973) em tampão fosfato e citrato pH 4,5 e montadas em 
resina sintética “Entellan®” (Merck®). Para a documentação dos resultados foi realizada a 
captura de imagens usando câmera de vídeo Olympus DP71 acoplada ao microscópio Olympus 
BX 51.   
 
Resultados 
Em todos os cortes anatômicos realizados em folhas e flores foi observada grande 
quantidade de canais secretores. As folhas de C. obdeltifolia e C. melchiorii em corte transversal 
apresentaram-se anatomicamente semelhantes. 
O mesofilo das folhas apresentam uma hipoderme na superfície adaxial, com 
células justapostas com cinco a sete camadas em C. melchiorii e 12 a 15 camadas em C. 
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obdeltifolia. Muitos canais secretores estão distribuídos na hipoderme, sendo que em C. 
melchiorii esses canais estão posicionados nas células adjacentes a epiderme na face adaxial e 
em C. obdeltifolia esses canais estão distribuídos na região mais central da hipoderme. Ambas 
as espécies apresentam parênquima paliçádico composto por três a quatro camadas de células, 
com canais secretores dispersos aleatoriamente. Canais secretores também estavam presentes 
no parênquima lacunoso e no colênquima (Fig. 1 A, B).  
Os canais secretores presentes em folhas de C. obdeltifolia e C. melchiorii são 
formados por um lúmen circundado por uma camadas de células epiteliais. Os canais 
desenvolvidos apresentaram de 8 a 12 células epiteliais delgadas (Fig. 1 C, D). A formação dos 
canais secretores é esquizógena. 
As flores de C. diamantina apresentam sépalas, pétalas e receptáculo com grande 
quantidade de canais em todo o mesofilo. Os estames de C. diamantina apresentam secreção de 
resina que é visualizada facilmente a olho nu (Fig. 2 A). Estruturalmente, seu filete alargado e 
suas anteras (por onde secretam a resina) apresentam grande quantidade de canais distribuídos 
por todo o mesofilo (Fig. 2 C). Os canais acima mencionados apresentam um lúmen circundado 
por uma camada de células epiteliais (Fig. 2 E). Em C. burle-marxii (Fig. 2 B) os filetes e 
anteras apresentam muitos canais secretores, presentes também nas sépalas, pétalas e 
receptáculos, apesar de não eliminarem resina para o exterior da flor de forma visível (Fig. 2 
D). Os canais presentes em C. burle-marxii apresentam estrutura formada por um lúmen, 
circundado por uma camada de células epiteliais. Os canais secretores nos estames de C. burle-
marxii estão posicionados nas camadas subepidérmicas do conectivo (Fig. 2 F). 
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Figura 1 - Aspectos estruturais comparativos das folhas e canais secretores 
presentes em Clusia melchiorii e Clusia obdeltifolia. (A) e (B) Folhas de C. melchiorii e C. 
obdeltifolia, respectivamente, em secção transversal, mostrando o arranjo do mesofilo e a 
distribuição de seus canais secretores; (C) e (D) detalhes dos canais secretores, com uma única 
camada de células epiteliais, presentes na nervura central das folhas de C. melchiorii e C. 
obdeltifolia, respectivamente. co= colênquima, eab=epiderme abaxial, ead=epiderme adaxial, 
hi=hipoderme, pl=parênquima lacunoso, pp=parênquima paliçádico, asterisco= canal secretor. 
Escala: 50 µm (D), 100 µm (C), 200 µm (A, B). 
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Figura 2 – Aspectos morfoanatômicos comparativos das flores e canais secretores 
presentes em Clusia diamantina (resinífera) e C. burle-marxii. (A) e (B) Morfologia das flores 
de C. diamantina e C. burle-marxii, respectivamente. Notar a diferença entre os estames; (C) e 
(D) mostram a secção longitudinal dos estames de C. diamantina e C. burle-marxii, 
respectivamente, evidenciando a presença e semelhança dos canais secretores nas duas 
espécies; (E) detalhes dos canais secretores de C. diamantina e a formação do canal secretor de 
maneira esquizógena; (F) detalhes dos canais secretores em C. burle-marxii presentes nas 
camadas subepidérmicas e centrais do conectivo. an=antera, co=conectivo, fi=filete, 
asterisco=canal secretor, setas=estames. Escala: 50 µm (E), 100 µm (C), 200 µm (D, F). 
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Discussão 
A definição de látex e sua distinção de resinas 
Vários autores interpretaram o exsudato presente em Clusia como látex, e a 
estrutura que o secreta como “canais de látex” (Pipoly & Graff 1995a, Pipoly & Graff 1995b, 
Bittrich & Amaral 1997, Pipoly et al. 1998, Camara 2001). No entanto, é preciso que se observe 
que os laticíferos, que são as estruturas que produzem e secretam o látex, não são considerados 
canais por não serem revestidos por células (Evert 2013). Laticíferos são células (laticíferos 
simples) ou série de células que se interligam (laticíferos compostos) e formam sistemas que 
permeiam os vários tecidos do corpo da planta. Além de simples ou compostos, os laticíferos 
podem ser articulados ou não-articulados e ambos tendem a estar associados a feixes vasculares 
(Pickard, 2007; Evert, 2013).  
O látex é uma suspensão ou fluido quimicamente complexo geralmente composto 
por mono, sesqui, di, tri e politerpenos (borracha), podendo estar associados com proteínas, 
ácidos, carboidratos, taninos, alcaloides e minerais (Fahn 1979, Langenheim 2003, Evert 2013). 
No entanto, muitos desses compostos também estão presentes em outros exsudatos vegetais, 
como as resinas. As resinas podem ser definidas como uma mistura de compostos voláteis e 
não voláteis solúveis em lipídios, e presente principalmente em plantas lenhosas (Langenheim 
2003). Ao contrário do látex, que produzido nos laticíferos, as resinas são produzidas em outras 
estruturas especializadas como canais, tricomas e células epidérmicas (Langenheim 2003). 
Dessa forma, uma vez que a diferenciação química entre látex e outras secreções é 
por vezes confusa, é preferível adotar critérios de distinção mais objetivos. Sendo assim, nesse 
estudo é adotado o critério de Pickard (2007) e Langenheim (2003), que diferenciam resina e 
látex pela estrutura que os secretam.  
Canais, cavidades ou ductos secretores possuem gomas, óleos essenciais e vários 
tipos de resina como produto. Essas glândulas consistem de espaços intercelulares delimitados 
por células secretoras especializadas denominadas epiteliais (Fahn, 1988; Pickard, 2007; Evert, 
2013). Os canais e as cavidades podem ter três tipos de desenvolvimento, que são esquizógeno 
(formado por separação de células), lisígeno (formado pela dissolução de células) e 
esquizolisígeno (inicialmente esquizógeno e lisígeno em estágios mais tardios) (Evert, 2013).  
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A partir do estudo estrutural discutido aqui é possível afirmar que Clusia não 
apresenta laticíferos e, dessa forma, não secreta látex. As estruturas secretoras presentes nos 
órgãos tratam-se de canais secretores, corroborando os estudos de Vesque (1894). Outros 
autores comentaram a existência de canais secretores em Clusia (Stevens 2007, por exemplo), 
mas pouco foi discutido sobre a ausência de laticíferos e látex e, assim, o exsudato secretado 
por Clusia continuou a ser chamado de látex, especialmente em trabalhos taxonômicos.  
As espécies analisadas apresentaram canais secretores delimitados por células 
epiteliais. Os trabalhos que relatam a presença de resinas florais em espécies de Clusia (ver 
Gustafsson 2000; Hochwallner & Weber 2006; Sá-Haiad et al. 2015) mostram canais secretores 
presentes nos estames que são estruturalmente semelhantes aos canais secretores observados 
nas outras diversas espécies de Clusia e distribuídos em outros órgãos da planta (Vesque 1893, 
Mourão & Beltrati 2000, Mourão & Marzinek 2009, Campana et al. 2010). 
Os canais secretores observados nas folhas e flores estudadas apresentam lúmen de 
tamanhos variado delimitados por uma fina camada de células epiteliais. Tais estruturas 
assemelham-se com as estruturas secretoras de resina observadas em estames e estaminódios 
de Clusia fluminensis e C. laceolata (Sá-Haiad et al. 2015). Canais secretores semelhantes 
também foram observados em uma espécie de Hypericaceae (família pertencente ao clado 
Clusioide no qual Clusiaceae também está inserida) porém Hipericum perforatum L. apresenta 
ainda outros dois tipos de canais secretores, além de glândulas translúcidas (Cicarelli et al. 
2001).  
Canais secretores com origem esquizógena foram observados nos trabalhos de Leal 
et al. (2012) no qual os autores fizeram um estudo estrutural em flores de Garcinia brasiliensis 
Mart. (Clusiaceae) e nos trabalhos de Cicarelli et al. (2001) e Sá Haiad et al. (2015). 
De acordo com o estudo realizado por Camara (2001), foram isolados em frutos e 
ramos de Clusia (seções Phloyanthera, Criuva, Chlamydoclusia e Cordylandra) e 
caracterizados por cromatografia mais de 30 compostos, entre eles sesquiterpenos e triterpenos. 
Os triterpenos encontrados em seu estudo apresentaram-se similares entre as espécies 
analisadas. Além de sesqui e triterpenos, cerca de 30% dos sólidos em suspensão no exsudato 
branco leitoso são polissacarídeos constituídos por arabinoses, ramnose, manose, galactose e 
glocurônico. Também foram encontrados traços de benzofenonas poliisopreniladas no exsudato 
de três espécies.  
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 As benzofenonas poliisopreniladas são descritas como o maior componente das 
resinas florais de Clusia, sendo que esses metabólitos também estão presentes em todos os 
órgãos da planta, sendo mais representativos em flores e frutos (Anholeti et al. 2015). 
 A partir do que foi discutido aqui, pode-se concluir que as espécies analisadas 
de Clusia apresentam canais secretores de resina e não apresentam laticíferos. Como o exsudato 
trata-se de uma mistura de resina com polissacarídeos, sugere-se que a estrutura e a secreção 
sejam tratadas como canais secretores de goma-resina. 
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